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研究成果の概要（和文）：葉原基における細胞分裂後の分化、細胞伸長、形態形成に関わる諸現
象のしくみについて、シロイヌナズナ及び新規モデル系のイグサ属及びアスパラガス属を使っ
て解析を進め、従来の理解を覆す新知見を数多く明らかとした。その論文の多くが関連分野の
トップジャーナルに掲載され、成果中、４本が F1000 に選ばれた。 
 
研究成果の概要（英文）：A number of new findings on mechanisms of differentiation, cell 
expansion, and morphogenesis in leaf primordia have been obtained from analyses of 
Arabidopsis thaliana and new model systems such as genera Juncus and Asparagus. These 
were totally new and some are breakthrough in understanding of molecular mechanisms of 
leaf organogenesis. The original reports on these findings have been published on top 
journals, and four of them were chosen by F1000. 
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１．研究開始当初の背景 
 本研究では、葉原基を、茎頂メリステムか
ら派生した独自の細胞分裂領域としてとら
える。その上で、それが細胞伸長・分化系に
いかにして統合的に切り替わるのかを、分子
遺伝学的に解明することを計画した。本研究
開始時までに、特定研究（植物多細胞系）「葉
形態形成の分子機構」（H10-14 年度）、基盤研
究 B(2)「植物特異的遺伝子群による葉形態制

御の分子メカニズム」（H12-14 年度）、特定研
究（植物の軸と情報）「葉の縦・横の決定機
構」（H14-17 年度）、基盤研究 A「葉器官形成
における細胞増殖統合システムの解明」（H17
年度）、および学術創成研究「細胞間相互作
用に基づく器官サイズ制御の分子基盤：補償
作用の分子遺伝学的解明」（H18-22 年度）の
諸助成のもと、葉の二次元形態形成過程の解
明に尽力してきた。その結果、縦と横、また
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細胞伸長と細胞分裂という素過程の組み合
わせとして、合計４つの制御系を明らかとし、
またそれぞれの制御遺伝子が、植物に独特の
遺伝子ファミリーをなすことを証明してき
た。すなわち葉原基の発生制御系としては、
分裂・伸長双方の制御系の因子を一通り、手
中に収めている状態にあった。また関連研究
との間で、どのような重要課題が残されてい
るかを、検討すべく、基生研重点研究プログ
ラムに基づき、「植物の分裂組織＝その研究
の盲点と残された課題＝」と題したシンポジ
ウムを開催した。これは昨 2005 年 10 月に奈
良先端大・田坂教授と共催したもので、20 を
越える演題の会議を通じて課題の洗い出し
と、共同研究の可能性が精査できた。本研究
計画は、上記のような周到な準備に基づいて
組んだものであった。 
２．研究の目的 
葉の初期原基は、茎頂メリステムを遥かにし
のぐ活発な細胞増殖をおこなっている。これ
は、やがて先端部から基部に向けて発せられ
る、あるいは移動すると想定されている未知
の前線、「arrest front」によって抑えられ、
やがて停止すると共に、個々の細胞が分化・
伸長に向かうと考えられている。これは私た
ち自身による解析等からも強く支持される魅
力的なアイデアであるが、そのarrest front 
の正体は、現在もって全く不明のままである
。そこで、本研究では、未開拓のテーマとし
て、 
(1)arrest front によって、細胞の分裂と伸
長がどのような制御を受けるのか。 
(2)arrest front という仮想“前線”の実体
は何か。  
(3)arrest front 作用前の、葉原基における
高い細胞分裂活性は何によるのか。 
(4)arrest front を境として空間的に切り分
けられる細胞分裂領域と細胞伸長領域とは、
互いに独立なのかの諸点を解明し、葉という
器官の後期発生を、一体としてまとまりのあ
るものに統合するシステムの理解を実現す
る。 

３．研究の方法 
発生遺伝学･分子遺伝学的手法と解剖学的手
法を組み合わせて解析を進めた。特に
Cre-Lox の系を応用し、KRP2 の過剰発現型、
あるいは an3 の遺伝子型を持つ細胞をキメラ
状に葉に持つ植物を作成した。その誘導型キ
メラ解析を活用し、いかにして細胞非自律的
な制御がなされるのかを解明した。またイグ
サ属、アスパラガス属など新規モデル系を開
発し、従来の理解を覆す新知見を得た。 

 
４．研究成果 
 キメラ解析によって葉原基における細胞
分裂領域を正確に突き止め、それを区切る仮
想前線 Arrest front が一定期間、特定の位

置に固定されていることを明らかにした。ま
た細胞分裂の活性低下によって引き起こさ
れる異常な細胞肥大(補償作用)が、細胞間シ
グナル伝達の制御下にあることを明らかに
した。さらに AN が TGN に局在して葉の横幅
を制御すること、ROT ペプチドが側生器官の
長軸方向の位置情報に関わっていること、
AN3 が葉の原基における細胞分裂活性のみな
らず葉の向背軸決定や根のアイデンティテ
ィーの抑圧にも関わっていることを解明し
た。また FUGU5/AVP1 がピロリン酸代謝を通
して葉の細胞分裂活性を担保していること
や、葉縁における鋸歯の形成には、PIN1 によ
るオーキシン極大の形成と CUC2 によるその
位置の安定化が必要であることを示した。さ
らに概日リズムの制御因子の一つ PRR5 が、
避陰反応関連遺伝子の発現レベルの最大幅
を制御することで、光環境に応じた葉柄伸長
を制御していることを明らかにした。また以
上の知見の応用として、枝でありながら葉に
酷似した形態をとる特異器官「仮葉枝」につ
いて、枝に異所的に背腹性関連因子が発現す
ることで、その背腹軸に沿った平面成長が実
現していることを明らかとしたほか、単子葉
植物に特有な、向軸面の性質を持たない単面
葉において、シロイヌナズナでは知られてい
ない独自の平面成長システムが転用されて
いることを解明した。これらは従来の理解を
大きく覆す新知見である。以上の成果中、４
本の論文が F1000 に選ばれた。 
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EXPANSION DURING LEAF DEVELOPMENT” 
⑧同上会議 
Takahiro Yamaguchi, Hirokazu Tsukaya 
“EVO-DEVO OF UNIFACIAL LEAVES IN 
MONOCOTS: MAKING OF FLATTENED LEAF BLADES 
WITHOUT ADAXIAL-ABAXIAL POLARITY” 
⑨Symposium Regulation of Plant Growth 
from CELLS to ORGANS to ORGANISMS 
(Universität Potsdam, Potsdam,Germany) 
April 12th-14th 2010  Hirokazu Tsukaya 
“Integration of cell proliferation and 
cell expansion in leaf 
organogenesis”(April 13th) 
⑩ Plant Growth Biology and Modeling 
workshop Centro de Congresos “Ciutat 
d’Elx” Elche, Spain （14 October, 2009） 

Tsukaya, H. “Integration of local 
information on leaf organogenesis” 
⑪ 20th International Conference on 
Arabidopsis Research Edinburgh, Scotland, 
United Kingdom, 1st July 2009） 
Kensuke Kawade、Gorou Horiguchi、Hirokazu 
Tsukaya 「 Leaf size is regulated by a 
cell-autonomous system linking cell 
proliferation and post-mitotic cell 
enlargement」 
⑫第50回日本植物生理学会年会 名古屋大
学東山キャンパス 名古屋市（2009年3月21
日～24日） 
塚谷裕一「葉の発生における細胞と器官の関
係：統合システムの正体は何か？」 
⑬ The 8th NIBB-EMBL Joint Meeting 
Evolution:Genomes, Cell Types and Shapes
（2008 年 11 月 21 日～23 日：岡崎カンファ
レンスセンター） 
Genetic Basis of Leaf Shape/Size Evolution 
Hirokazu Tsukaya and Takahiro Yamaguchi 
⑭同上会議 
Evo-Devo of Unifacial Leaves in Monocots 
Takahiro Yamaguchi and Hirokazu Tsukaya 
⑮ The 55th NIBB Conference Arabidopsis 
Workshop 2008 “Frontiers of Plant Science 
in the 21st Century” Sep,13-15,2008. 
Okazaki Conference Center 
Evolutionary Developmental Studies on 
Unifacial Leaves in Monocots 
Takahiro Yamaguchi and Hirokazu Tsukaya  
⑯ 19th International Conference on 
Arabidopsis Research （ Montreal, Canada 
(July 23-27, 2008) 
UNKNOWN RELATIONSHIP BETWEEN LEAF-CELL 
SIZE AND PLOIDY LEVEL 
H. Tsukaya 
⑰第49回日本植物生理学会年会 札幌コンベ
ンションセンター 札幌市（2008年3月20日～
22日） 
塚谷裕一「細胞伸長、細胞分裂と核内倍加を
つなぐ未知の統合システム：補償作用と倍数
体の解析から見えてきたもの」 
⑱Pre-Symposium of East Asian Society of 
Plant Taxonomists “Evo-Devo & 
Phylogenetics, Regional Floristic 
Studies”   韓 国 ・ Chungbuk National 
University, Chung-Ju, Korea での国際シン
ポジウム（2007 年 10 月 5 日） 
Hirokazu Tsukaya “Mechanisms of leaf size 
evolution in terms of ploidy level” 
⑲同上国際シンポジウム 
Hirokazu TSUKAYA and Takahiro YAMAGUCHI 
“Evo-Devo of leaf shape control with a 
special emphasis on unifacial leaves” 
⑳ Plant Biology & Botany 2007 JOINT 
CONGRESS (July 7-11, 2007) Hilton 



 

 

Chicago,U.S.A. Tsukaya, Hirokazu 「 How 
leaf size and shape are controlled?・・・
Genetic analyses of Arabidopsis mutants as 
an attempt to answer the question」 
○21 18th International Conference of 
Arabidopsis Reserch Beijing, China（June 
20-23, 2007） 
Ali Ferjani, Naoko Ishikawa, Tetsuya 
Hisanaga, Ushio Fujikura, Minoru Kudo, 
Taku Demura, Hiroo Fukuda, Gorou Horiguchi, 
Hirokazu Tsukaya「Analysis of compensation 
reveals three different modes that 
modulate cell expansion in determinate 
organs.」 
○22同上国際会議 
18th International Conference of 
Arabidopsis Reserch Beijing, China（June 
20-23, 2007） 
Hirokazu Tsukaya, Christian Breuer, Keiko 
Sugimoto-Shirasu「Organ size, cell size 
and ploidy:how an increase in ploidy 
promotes cell and organ growth?」 
〔図書〕（計 9件） 
①巌佐庸、斉藤成也、倉谷滋、塚谷裕一（編）
(2013)『岩波生物学辞典』第５版、2171 頁 
②進化学会編(2012)『進化学事典』共立出版、
（斉藤成也、巌佐庸、遠藤一佳、大島泰郎、
河田雅圭、倉谷滋、塚谷裕一、長谷川眞理子、
疋田努、深津武馬、三中信宏、矢原徹一編）
975 頁 
③塚谷裕一 (2009) 駒嶺穆総編集『植物ゲノ
ム科学事典』朝倉書店、分担執筆. 
④塚谷裕一 (2009) 「３ 植物のかたち（分
担）」、石井龍一、岩槻邦男、竹中明夫、土橋
豊、長谷部光泰、矢原徹一、和田正三編集『植
物の百科事典』朝倉書店、分担執筆 
⑤塚谷裕一、山口貴大（2009）第 8章 8.5「シ
ロイヌナズナとイグサの葉の形態形成を究
める」pp. 159-161 吉川寛、堀寛編『ゲノ
ム時代のモデル生物』化学同人、262 頁 分
担執筆. 
⑥塚谷裕一、荒木崇 編著(2009)『植物の科
学』放送大学教育振興会、（第１章 pp.10-27;
第６章pp.94-112; 第９章pp.140-155; 第15
章 pp. 242-258.） 
⑦Ferjani, A, Yano, S, Horiguchi, G and 
Tsukaya, H (2008) Control of leaf 
morphogenesis by long- and short-distance 
signaling: differentiation of leaves into 
sun or shade types and compensated cell 
enlargement In: Plant Growth Signaling, 
Eds. by L. Bögre & G.T.S. Beemster (Plant 
Cell Monograph series, #10), pp. 47-62. 
Springer. 
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